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﾿Qu￩ determina la vulnerabilidad de las especies de ￡rboles frente a eventos clim￡ticos extremos en el contexto actual de calentamiento global?
Sabemos que las sequ￭as severas contribuyen al decaimiento del bosque pero desconocemos los procesos involucrados en el declive de crecimiento
y la p￩rdida de vigor del ￡rbol que pueden conducir a su muerte. Para profundizar en estos procesos combinamos datos retrospectivos de crecimiento
secundario, obtenidos mediante dendrocronolog￭a, y variables funcionales potencialmente indicadoras de cambios de vigor (frondosidad, producci￳n
de albura, cambios en las concentraciones de carbohidratos no estructurales en ac￭culas y albura del tronco) en bosques mediterr￡neos afectados
por decaimiento inducido por sequ￭a. Evaluamos las respuestas de tres especies de ￡rboles (Abies alba, Pinus sylvestris y Pinus halepensis) a la
sequ￭a extrema del a￱o 2012 caracterizada mediante un ￭ndice de sequ￭a que considera la temperatura. En primavera y verano del a￱o 2012 la
sequ￭a fue muy intensa debido a que las elevadas temperaturas m￡ximas condujeron a condiciones de aridez que carecen de precedentes similares
desde 1950. En las tres especies los ￡rboles menos frondosos (m￡s defoliados) formaban menos albura y ￩sta conten￭a una menor concentraci￳n
de az￺cares solubles que en los ￡rboles m￡s frondosos. Los ￡rboles m￡s defoliados presentaron tambi￩n mayor similitud de crecimiento secundario
entre a￱os consecutivos que los poco defoliados. Los patrones de crecimiento difirieron entre especies y sugieren que en P. sylvestris el decaimiento
responde a sequ￭as extremas recurrentes durante el siglo pasado, mientras que A. alba y P. halepensis muestran patrones correspondientes a un
declive durante la pasada d￩cada relacionado con el aumento de temperaturas que ha producido el decaimiento de individuos que durante episodios
clim￡ticamente benignos pasados mostraron altas tasas de crecimiento. Los diversos patrones descritos indican la necesidad de definir conceptos
como la muerte del ￡rbol o su recuperaci￳n post-decaimiento dentro de un marco de investigaci￳n objetivo, cuantitativo y verificable. 
Palabras clave: calentamiento clim￡tico, carbohidratos no estructurales, defoliaci￳n, dendroecolog￭a, evento extremo, ￭ndice de sequ￭a, mortalidad.
Camarero, J.J., Sangüesa Barreda, G., Alla, A.Q,. González de Andrés, E., Maestro Martínez, M.,Vicente-Serrano, S.V. (2012). The precedents
and the responses of trees to extreme droughts reveal the processes involved in the die-off of Mediterranean conifer forests. Ecosistemas
21(3):000-000. Doi.: 10.7818/ECOS.2012.21-3.04
What drives the tree species’ vulnerability against extreme climatic events within the current context of global warming? We are aware that severe
droughts contribute to forest die-off but we do not know the processes involved in the growth decline leading to a loss of tree vigour, which may
ultimately cause tree death. To get a better understanding of those processes we combine retrospective secondary-growth data, obtained using den-
drochronology, and functional variables which may be potential indicators of changes in vigour (crown density, sapwood production, changes in the
concentrations of non-structural carbohidrates in needles and stem sapwood) in Mediterranean forests affected by drought-induced die-off. We evaluate
how three tree species (Abies alba, Pinus sylvestris, Pinus halepensis) responded to the extreme drought which occurred in 2012 by calculating a
drought index which takes into account the effect of temperature. In spring and summer 2012 the drought was very intense because the high maximum
temperatures caused very arid conditions which were unprecedented since 1950. Considering the three species, the trees with less dense crowns
(more defoliated) formed less sapwood, presenting a lower concentration of soluble sugars than less defoliated trees did. The more defoliated trees
were also characterized by showing a higher persistence in radial growth than less defoliated trees. The growth patterns differed among species.
These patterns suggest that the P. sylvestris die-off was caused by successive and extreme droughts during the past century, whereas A. alba and P.
halepensis growth patterns may correspond to a progressive die-off, which started during the past decade in response to rising temperatures. In the
latter two species, declining individuals showed the highest growth rates during past climatically mild periods. The diverse described patterns indicate
the need to define concepts such as tree death and post die-off tree recovery within an objective, quantitative and verifiable research framework.
Key words: climate warming, defoliation, dendroecology, drought index, extreme event, mortality, non-structural carbohydrates
Introducción
El decaimiento del bosque inducido por sequ￭as extremas se
est￡ revelando como un fen￳meno global aparentemente vinculado
al calentamiento clim￡tico (van Mantgem et al. 2009, Allen et al.
2010, Lloret 2012, Mart￭nez-Vilalta et al. 2012). Este declive en la
productividad y el crecimiento puede ir acompa￱ado de un aumento
de mortalidad, lo que causa cambios ecosist￩micos y altera la com-
posici￳n de las comunidades forestales (Breshears et al. 2005). A
su vez el aumento del estr￩s h￭drico puede afectar a c￳mo los bos-
ﾩ 2012 Los Autores. Editado por la AEET. [Ecosistemas no se hace responsable del uso indebido de material sujeto a derecho de autor] 22ques puedan mitigar o amplificar el cambio clim￡tico. Por ejemplo,
en zonas semi￡ridas la mortalidad del arbolado posiblemente au-
mente la tasa de evaporaci￳n del suelo e induzca condiciones mi-
croclim￡ticas m￡s c￡lidas (Bonan 2008). 
Existen a￺n m￺ltiples interrogantes relacionados con los proce-
sos de decaimiento y mortalidad vinculados a: (i) los factores cli-
m￡ticos desencadenantes (aumento de temperatura y de demanda
evaporativa frente al descenso de precipitaci￳n), (Adams et al.
2009; Br￩da et al. 2006; Williams et al. 2012) (ii) los mecanismos
fisiol￳gicos involucrados en el decaimiento y posterior muerte (p￩r-
dida brusca de conductividad hidr￡ulica, alteraciones del uso y asig-
naci￳n de carbohidratos) (Sala et al. 2010, McDowell 2011), (iii) la
aclimataci￳n o plasticidad en las respuestas a la sequ￭a de espe-
cies o individuos que coexisten (Lloret et al. 2012; Anderegg et al.
2012a), y (iv) la respuesta post-sequ￭a en relaci￳n a la capacidad
de recuperaci￳n del crecimiento (Anderegg et al. 2012b). Parte de
este desconocimiento surge de la ausencia de una definici￳n sis-
t￩mica, objetiva y verificable de la muerte del ￡rbol considerando
que los ￡rboles son organismos complejos en los que alteraciones
en el uso de agua y carbono conducen a una p￩rdida irreversible
de crecimiento (Anderegg et al. 2012a). En este sentido, el creci-
miento secundario o radial se ha considerado un buen indicador
del vigor a largo plazo del ￡rbol y permite definir cu￡ndo se ha pro-
ducido un declive acusado en la formaci￳n de xilema en respuesta
a sequ￭as (Dobbertin 2005; Bigler et al. 2006). Por lo tanto, en este
trabajo pretendemos aportar informaci￳n preliminar sobre los pro-
cesos de decaimiento y muerte de los ￡rboles inducidos por la se-
qu￭a  reciente  del  a￱o  2012  sobre  tres  especies  sometidos  a
condiciones clim￡ticas Mediterr￡neas contrastadas (Abies alba,
Pinus sylvestris y Pinus halepensis). Para ello caracterizaremos: (i)
las condiciones clim￡ticas que acompa￱an al decaimiento mediante
un ￭ndice de sequ￭a que integra el efecto de la temperatura, y (ii)
los procesos relacionados con dicho decaimiento, incluyendo la
p￩rdida de frondosidad de la copa (defoliaci￳n), el declive en el cre-
cimiento radial y cambios en las concentraciones de carbohidratos
no estructurales en la albura. Como hip￳tesis de partida, plantea-
mos que los ￡rboles con mayor probabilidad de muerte mostrar￡n
una menor frondosidad de la copa y un menor crecimiento radial
reciente y presentar￡n unas menores reservas de carbohidratos no
estructurales. Consideramos que estos tres indicadores pueden
servir para establecer una definici￳n m￡s objetiva y verificable del
momento de la muerte del ￡rbol durante un proceso de decaimiento
de origen clim￡tico.
Material y métodos
Muestreo de campo
A finales del a￱o 2011 seleccionamos tres zonas dominadas por
las tres especies de estudio: abeto (Abies alba Mill), pino albar
(Pinus sylvestris L.) y pino carrasco (Pinus halepensis Mill.). Las
tres zonas de estudio se localizaron en bosques situados en Arag￳n
(NE Espa￱a) y que conten￭an ￡rboles presuntamente afectados por
la sequ￭a, que mostraban defoliaci￳n acentuada o estaban mu-
riendo, y ￡rboles aparentemente sanos (Fig. 1, Tabla 1). Es impor-
tante mencionar que las tres zonas muestreadas inclu￭an ￡rboles
totalmente defoliados que, aparentemente, estaban muertos en el
momento del muestreo. La proporci￳n de ￡rboles defoliados era si-
milar a la del entorno (Tabla 1). Todos los bosques estudiados ex-
perimentan condiciones clim￡ticas continentales y mediterr￡neas,
ya que en todos ellos el balance h￭drico es negativo desde junio
hasta agosto, aunque dichas condiciones var￭an entre h￺medas
(abeto) a semi￡ridas (pino carrasco). Los bosques de P. sylvestris
y A. alba se localizan cerca de los l￭mites S y SO de distribuci￳n de
las respectivas especies, mientras que el bosque de P. halepensis
se encuentra cerca del l￭mite O de la especie (Fig. 2). En cada bos-
que muestreamos 38 ￡rboles de cada especie seleccion￡ndolos al
azar y separados entre s￭ por al menos 5 m abarcando un ￡rea de
muestreo de entre 0.5 (A. alba, P. sylvestris) a 2 ha (P. halepensis).
La menor ￡rea basim￩trica del pinar de carrasco (Tabla 1) provoc￳
que la distancia media (ﾱ SE) entre ￡rboles muestreados fuera
mayor (29.2 ﾱ 4.8 m) que en el caso del abetar (10.6 ﾱ 1.5 m) o del
bosque de pino albar (8.5 ﾱ 1.3 m). Los suelos de los tres sitios de
estudio son b￡sicos. El suelo del pinar albar se desarrolla sobre
afloramientos calc￡reos, mientras que el del abetar est￡ dominado
por margas (ver m￡s detalles de la zona en Linares y Camarero
2012) y el del pinar de carrasco est￡ compuesto por una mezcla
de arcillas y yesos. En la Tabla 1 se indican las principales carac-
ter￭sticas de cada sitio de estudio.
Para cada ￡rbol medimos variables relacionadas con su tama￱o
(di￡metro medido a 1.3 m de altura, altura total) y vigor (frondosidad
de la copa −fracci￳n de copa verde−, abundancia de mu￩rdago,
￡rea de albura −ver la estima de esta ￺ltima variable en el sub-apar-
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Figura 1. Decaimiento y mortalidad en tres bosques contrastados de coní-
feras. A. Abetos muertos (flecha roja) o decaídos con abundante muérdago
(flecha amarilla) en el Paco Ezpela (Ansó, Huesca). Fotografía tomada el 8
de octubre del 2012. B. Individuo de pino albar muerto por efecto de la se-
quía en la zona de Corbalán, Teruel. Nótese la ausencia de acículas y de
corteza en la parte superior del tronco. Fotografía tomada en julio del 2012.
C. Pino carrasco muerto muestreado en el Vedado de Peñaflor. La presen-
cia de acículas rojas en la copa indica una fecha de muerte reciente que
los datos dendrocronológicos sitúan en el año 2009, es decir 3 años antes
del muestro. Fotografía tomada el 10 de octubre del 2012.tado Dendrocronología). El primer autor estim￳ el porcentaje de
copa de cada ￡rbol con ramas sosteniendo ac￭culas verdes to-
mando como referencia un ￡rbol con frondosidad m￡xima para
cada especie y en cada sitio de estudio, dado que las estimas de
frondosidad, o de su inversa la defoliaci￳n, var￭an entre observa-
dores y zonas. La abundancia de mu￩rdago la estim￳ el segundo
autor usando una escala visual semi-cuantitativa que divide la copa
en tres porciones iguales, asigna valores de 0 (ausencia de mu￩r-
dago) a 2 (infestaci￳n m￡xima) a cada tercio y, consecuentemente,
oscila a nivel de ￡rbol entre 0 y 6 (Sang￼esa-Barreda et al. 2012).
En el caso del bosque de pino albar no observamos ninguna mata
de mu￩rdago pero s￭ muchos ￡rboles con abundantes ramillas con
ac￭culas secas o rojizas recientes (casi todas del a￱o 2011) por lo
que estimamos su cobertura (%) respecto al total de la copa. Final-
mente, anotamos observaciones que pudieran estar relacionadas
con el vigor de cada ￡rbol (presencia de hiedra en los abetos, pre-
sencia de escol￭tidos en los pinos). 
Para comparar el estado de los ￡rboles antes y despu￩s del pe-
riodo de mayor intensidad de la sequ￭a (el balance h￭drico suele
ser m￭nimo en julio, ver Fig. 2) se realizaron dos muestreos en pri-
mavera (marzo) y verano (agosto) del 2012. En concreto, recogi-
mos ac￭culas de 1 a￱o de edad formadas en 2011 o 2012 en marzo
y agosto, respectivamente. En las mismas fechas tomamos mues-
tras de albura del tronco que fueron conservadas en sobres hume-
decidos y sellados para evitar la p￩rdida de agua.
Dendrocronología
Para caracterizar el crecimiento radial durante la vida de cada
￡rbol usamos m￩todos dendrocronol￳gicos (Fritts 2001). A finales
del verano del 2012, cuando casi todo el anillo de crecimiento ya
estaba formado, extrajimos un testigo radial de madera del tronco
principal de cada ￡rbol a 1.3 m de altura usando una barrena de
Pressler. Se consider￳ que un solo testigo radial era representativo
del crecimiento del ￡rbol dada la escasa madera de reacci￳n y la
escasa excentricidad de los anillos en la mayor￭a de los ￡rboles
muestreados (Woodall 2008). Medimos la anchura radial de albura
en fresco en el campo ya que se distingu￭a con claridad en ambas
especies de pinos y con cierta dificultad en el caso del abeto. En
este ￺ltimo caso usamos una tinci￳n de verde de bromocresol
sobre la madera para comprobar las estimas visuales de albura
(Kutscha y Sachs 1962). Este dato se transform￳ en porcentaje del
￡rea del xilema ocupada por la albura asumiendo que el tronco era
circular. Los testigos de madera fueron secados y pulidos con lijas
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Sitio (código, localidad, provincia)
Paco Ezpela 
(Hu, Ansó, Huesca)
El Carrascal 
(Te, Corbalán, Teruel)
Vedado de Peñaflor 
(Z, Peñaflor, Zaragoza)
Especie Abies alba Pinus sylvestris Pinus halepensis
Latitud (N) 42ﾺ 45’ 40ﾺ 26’ 41ﾺ 47’
Longitud (W) 0ﾺ 52’ 0ﾺ 58’ 0ﾺ 44’
Orientaci￳n NE NW NE
Altitud (m s.n.m.) 1230 1303 375
Pendiente (ﾺ) 35 25 5
Di￡metro a 1.3 m (cm) 37.3 ﾱ 1.2 27.3 ﾱ 1.0 32.3 ﾱ 1.4
Altura (m) 24.0 ﾱ 0.5 8.5 ﾱ 0.3 7.8 ﾱ 0.3
Edad a 1.3 m (a￱os) 85 ﾱ 3 138 ﾱ 6    104 ﾱ 4 
Frondosidad (%) 59.9 ﾱ 5.9 58.0 ﾱ 4.9 55.4 ﾱ 4.7
￁rea de albura (%) 15.2 ﾱ 2.2 8.6 ﾱ 1.2 17.0 ﾱ 2.8
￁rboles totalmente defoliados (%) 21 5 10
Mu￩rdago (% ￡rboles infestaci￳n  3) 29 0 29
￁rea basim￩trica (m2 ha-1) 18 15 8
Anchura del anillo en los periodos 1950-2012 / 2000-2012 (mm) 2.00 ﾱ 0.02 / 1.56 ﾱ 0.06 0.40 ﾱ 0.01 / 0.29 ﾱ 0.01 0.85 ﾱ 0.02 / 0.33 ﾱ 0.02
Otras especies de ￡rboles (￡rea basim￩trica en m2 ha-1)  Fagus sylvatica (9) P. nigra subsp. salzmannii (7) Juniperus thurifera (4)
Estaci￳n clim￡tica (distancia al sitio de estudio en km) Jaca (30) Teruel (15) Zaragoza (24)
Tabla 1. Principales características de cada bosque y especie estudiados. En el caso de algunas variables se muestran los valores medios (± error
estándar).
Figura 2. Contexto biogeográfico y climático de los bosques estudiados
(ver características y códigos en la Tabla 1) respecto al área de distribu-
ción de cada especie en Europa (mapas extraídos de http://www.eufor-
gen.org/distribution_maps.html) y considerando las condiciones climáticas
de cada sitio (datos medios anuales, diagramas climáticos a la derecha,
balance hídrico diferencia entre la precipitación, P; y la evapotranspira-
ción potencial, ETP abajo). En el caso del abetar se muestran datos de
la estación próxima de Ansó (situada a 1 km) que no se usó para el aná-
lisis de datos climáticos por carecer de datos actualizados. de grano sucesivamente m￡s fino hasta distinguir los anillos anua-
les de crecimiento que se dataron visualmente (Yamaguchi 1991).
Los anillos de crecimiento fueron medidos con una resoluci￳n de
hasta 0.01 mm utilizando un sistema semiautom￡tico de medici￳n
LINTAB (Rinn, Alemania). La dataci￳n de los anillos se evalu￳ pos-
teriormente usando el programa COFECHA (Holmes 1983). Los
datos de anchura del anillo se convirtieron en incremento de ￡rea
basim￩trica (IAB) usando la siguiente f￳rmula y asumiendo la cir-
cularidad de los troncos a 1.3 m:
IAB = ˀ (r2
t – r2
t-1) (1)
donde r es el radio del ￡rbol y t es el a￱o de formaci￳n del anillo
de crecimiento. En el caso de testigos sin m￩dula se estim￳ el cen-
tro te￳rico del ￡rbol mediante un m￩todo geom￩trico que tambi￩n
se us￳ para estimar la edad a 1.3 m de altura. En todos los casos
en los que se estim￳ el IAB se elimin￳ el efecto del espesor de la
corteza que fue medido en el punto donde se extrajo el testigo. Se
calcularon los valores medios de IAB y su autocorrelaci￳n de primer
orden (calculada con un desfase de 1 a￱o), que mide la similitud
de IAB entre los a￱os t y t-1, para el periodo com￺n 1950-2012. Se
compararon los valores individuales de IAB entre ￡rboles de la
misma especie pero con niveles de frondosidad de dos clases: in-
feriores o superiores al 50% de la copa.
Datos climáticos
Se usaron datos climatol￳gicos mensuales (temperaturas me-
dias de las m￡ximas y m￭nimas, precipitaci￳n total) para el periodo
comprendido entre enero de 1950 y septiembre de 2012 proceden-
tes de las siguientes estaciones meteorol￳gicas: Jaca (42ﾰ 34’ 14’’
N, 0ﾰ 32’ 58’’ O, 818 m s.n.m.), Teruel (40ﾰ 21’ 2’’ N, 1ﾰ 7’ 27’’ O,
900 m) y Zaragoza-Aeropuerto (41ﾰ 39’ 38’’ N, 1ﾰ 0’ 15’’ O, 263 m)
(Tabla 1). Utilizando estos datos se calcul￳ la evapotranspiraci￳n
potencial y el balance h￭drico mensual (diferencia entre precipita-
ci￳n y evapotranspiraci￳n) usando el m￩todo de Hargreaves ba-
sado en variables t￩rmicas (medias mensuales de las temperaturas
m￡ximas y m￭nimas) y en datos de radiaci￳n solar estimada (Har-
greaves y Samani 1985). Como paso previo al c￡lculo del ￭ndice
de sequ￭a, obtuvimos el balance h￭drico acumulado para los tres
sitios de estudio, considerando a￱os hidrol￳gicos desde octubre
hasta septiembre.
Para reflejar e integrar los componentes t￩rmicos y pluviom￩-
tricos utilizamos el ￍndice de precipitaci￳n-evapotranspiraci￳n es-
tandarizado  (SPEI  de  sus  siglas  en  ingl￩s  “Standardised
precipitation-evapotranspiration  index”;  Vicente-Serrano  et  al.
2010). El SPEI es un ￭ndice estandarizado y mutiescalar ya que se
calcula para distintas escalas temporales considerando valores del
balance h￭drico durante el a￱o juliano. El SPEI permite as￭ cuanti-
ficar la duraci￳n e intensidad de las sequ￭as con valores negativos
(positivos) que indican condiciones secas (h￺medas). El SPEI es
uno de los ￭ndices de sequ￭a que mejor recoge el efecto del au-
mento de temperaturas sobre la evapotranspiraci￳n as￭ como sus
efectos sobre sistemas ecol￳gicos (Vicente-Serrano et al. 2012).
Bas￡ndonos en un estudio previo en el que se relacion￳ creci-
miento radial de diversas especies de ￡rboles con la intensidad y
duraci￳n de la sequ￭a evaluada mediante el SPEI (Pasho et al.
2011),  calculamos  dicho  ￭ndice  considerando  s￳lo  tres  meses
(junio, julio, agosto) cuando la tasa de crecimiento de las tres es-
pecies estudiadas suele ser elevada. Adem￡s, consideramos sola-
mente aquellas escalas temporales en las que seg￺n Pasho et al.
(2011) el crecimiento radial responde m￡s al SPEI, que fueron de
2 a 5 meses en el caso de A. alba y P. sylvestris (correspondiendo
a sequ￭as breves) y de 12 a 15 meses en el caso de P. halepensis
(correspondiendo a sequ￭as de larga duraci￳n).
Análisis químicos
Se midieron las concentraciones de nitr￳geno y las de carbohi-
dratos no estructurales (CNEs) en ac￭culas recientes recogidas en
marzo (ac￭culas formadas en 2011) o agosto (ac￭culas formadas
en 2012) y s￳lo CNEs en la albura del xilema del tronco principal
del ￡rbol (seleccionando los 5 cm m￡s externos donde la concen-
traci￳n de CNEs es m￡s o menos estable; Hoch et al. 2003). Las
fechas de muestreo corresponden a los periodos previo (marzo,
anterior a la sequ￭a estival) y posterior (agosto, hacia el final de la
sequ￭a estival) a la brotaci￳n cuando las concentraciones de CNEs
en ac￭culas de 1 a￱o suelen ser elevadas y bajas, respectivamente
(Fischer y H￶ll 1991). Los an￡lisis de carbohidratos se realizaron
sobre muestras recogidas en el campo e inmediatamente mante-
nidas en una nevera port￡til para su posterior procesado mediante
congelaci￳n a -20ﾺ C y liofilizaci￳n. Las concentraciones de nitr￳-
geno se obtuvieron usando un analizador autom￡tico Elementar
VarioMAX (Hanau, Alemania). Los az￺cares solubles se extrajeron
usando una disoluci￳n de etanol al 80% y su concentraci￳n se de-
termin￳ mediante un m￩todo colorim￩trico utilizando el m￩todo del
fenol-sulf￺rico de Dubois et al. (1956) modificado por Buysse y
Merckx (1993). El almid￳n y los az￺cares complejos que permane-
c￭an sin disolver en el resto de la muestra despu￩s de las extrac-
ciones con etanol se redujeron enzim￡ticamente a glucosa y se
analizaron seg￺n Palacio et al. (2007). Los CNEs medidos tras la
extracci￳n de etanol corresponden a az￺cares solubles y aquellos
medidos tras la digesti￳n enzim￡tica se expresan como almid￳n.
La suma de az￺cares solubles y almid￳n corresponder￭a a la con-
centraci￳n total de CNEs.
Análisis estadísticos
Exploramos las relaciones entre la frondosidad de la copa,
como variable que resume el vigor del ￡rbol, respecto a otras va-
riables referidas al tama￱o (di￡metro a 1.3 m; altura), edad (n￺mero
de anillos contados a 1.3 m) y el vigor (abundancia de mu￩rdago,
cobertura de ac￭culas secas) de los ￡rboles. Adem￡s, relacionamos
las concentraciones de nitr￳geno en ac￭culas y de CNEs en la al-
bura antes y despu￩s de la sequ￭a estival para determinar si exist￭a
persistencia temporal en dichas variables. Para los an￡lisis citados
calculamos correlaciones usando el ￭ndice no param￩trico de Spe-
arman (rs) y corregimos su nivel asociado de probabilidad por el
posible  efecto  de  la  presencia  de  autocorrelaci￳n  espacial  si-
guiendo el m￩todo de Dutilleul (1993). 
Resultados
Contexto temporal de la sequía del año 2012
En las tres estaciones climatol￳gicas analizadas, el balance h￭-
drico acumulado alcanz￳ valores m￭nimos para el periodo conside-
rado (1950-2012) en el a￱o hidrol￳gico 2011-2012 excepto en
Teruel donde se alcanzaron valores menores en 1981-1982 y 1984-
1985 (Figs. 3 y 4). Seg￺n dicho balance el d￩ficit h￭drico estimado
para septiembre del 2012 fue en todos los casos similar o inferior
al valor medio del periodo 1950-2012 menos 2.5 veces la desvia-
ci￳n est￡ndar. Seg￺n el ￭ndice de sequ￭a SPEI en los bosques de
abeto y pino carrasco la intensidad de la sequ￭a, calculada a esca-
las temporales breves (2-5 meses) y largas (12-15 meses), alcanz￳
valores r￩cord de intensidad para el periodo analizado (1950-2012)
(Fig. 4). La severidad de la sequ￭a del 2012 corresponde en gran
medida al aumento de las temperaturas primaverales y estivales,
patente desde aproximadamente 1980 y muy manifiesto en la d￩-
cada pasada. Por el contrario, las precipitaciones no mostraron ten-
dencias a largo plazo (resultados no mostrados) aunque s￭ han sido
puntualmente bajas en ciertos periodos (p. ej. 1965, 1985-1986,
1994-1995, 2005).
Tamaño, edad, vigor y crecimiento 
La ￺nica especie en la que la frondosidad estaba relacionada
de forma positiva con la edad del ￡rbol fue P. halepensis (Tabla 2).
S￳lo la anchura de albura estaba relacionada positiva y significati-
vamente con la frondosidad de la copa en las tres especies estu-
diadas (Tabla 2), manteni￩ndose dicha relaci￳n al usar ￡rea de
albura en el caso de A. alba. En P. sylvestris, el porcentaje de ra-
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negativamente con la frondosidad de la copa (rs = -0.74, p = 0.001).
La frondosidad tambi￩n mostr￳ relaciones significativas (p < 0.001)
pero negativas con el contenido relativo de materia seca de la al-
bura muestreada en primavera en A. alba (rs = -0.72) y P. halepen-
sis (rs = -0.68). Dichas relaciones entre frondosidad y contenido de
materia seca se mantuvieron en verano aunque fueron menos fuer-
tes que en primavera (resultados no mostrados). 
En relaci￳n al crecimiento la frondosidad estaba relacio-
nada con el a￱o de formaci￳n del anillo de crecimiento m￡s re-
ciente. Esta relaci￳n destacaba en P. halepensis ya que en esta
especie algunos ￡rboles con frondosidad inferior al 50% mostraban
su anillo m￡s reciente 12 a￱os antes del muestreo mientras que en
el resto de especies dichos ￡rboles defoliados dejaron de crecer 4
o 5 a￱os antes (Fig. 5). Las curvas medias de IAB muestran decli-
ves de crecimiento que se remontan hasta el a￱o 2000 aproxima-
damente en A. alba y P. halepensis o bien corresponden a ca￭das
bruscas anuales (p. ej. 2005) en el caso de P. sylvestris (Fig. 6).
Los ￡rboles con frondosidad inferior al 50% y sin crecimiento se-
cundario reciente, un indicador de muerte potencial, muestran pa-
trones diversos de IAB respecto a los ￡rboles frondosos. Tanto en
A. alba como en P. halepensis los ￡rboles con frondosidad inferior
al 50% de la copa presentaron un elevado crecimiento secundario
en periodos clim￡ticamente benignos (1970-1974) mientras que los
￡rboles de P. sylvestris poco frondosos siempre han mostrado va-
lores bajos de IAB (Fig. 7).
La frondosidad de la copa no mostr￳ relaciones importantes con
el crecimiento medio del ￡rbol excepto en el caso de P. sylvestris
(rs = 0.30, p = 0.07). Sin embargo, detectamos una relaci￳n nega-
tiva entre frondosidad y autocorrelaci￳n temporal de primer orden
del IAB (A. alba, rs = -0.51, p = 0.001; P. sylvestris, rs = -0,44, p =
0.007; P. halepensis, rs = -0.34, p = 0.05). Adem￡s, la frondosidad
estaba relacionada positivamente con la correlaci￳n de la serie de
crecimiento individual de cada ￡rbol con la serie media de todos
los ￡rboles en P. sylvestris (rs = 0.48; p = 0.003). 
Nitrógeno y carbohidratos no estructurales 
S￳lo detectamos relaciones significativas entre las concentra-
ciones de nitr￳geno  y de CNEs en el caso de las ac￭culas formadas
en 2011 y 2012 por P. sylvestris, ya se tratara de las muestreadas
en primavera (rs = 0.54; p = 0.002) o en verano (rs = 0.42; p = 0.02).
Respecto a posibles cambios de las variables qu￭micas de la albura
en primavera y verano todas las variables consideradas estaban
significativamente correlacionadas entre ambos muestreos esta-
cionales excepto en el caso de las concentraciones de almid￳n en
A. alba (rs = 0.18; p = 0.17) y de az￺cares solubles en P. sylvestris
(rs = 0.27; p = 0.10).
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Figura 4. La sequía de la primavera y verano del año 2012 y las elevadas
temperaturas carecen de precedentes similares desde 1950. Intensidad de
la sequía para los meses de junio, julio y agosto en relación al aumento de
las temperaturas medias de las máximas de dichos meses para el periodo
1950-2012 en observatorios representativos de los sitios estudiados (Jaca,
A. alba; Teruel, P. sylvestris; Zaragoza, P. halepensis). Nótese la intensidad
de la sequía del año 2012 en los observatorios de Jaca (SPEIjunio = -2.4) y
Zaragoza (SPEIagosto = -2.1). La intensidad y duración de la sequía se ca-
racterizó usando el índice SPEI (“Standardised precipitation-evapotranspi-
ration index”) calculado para escalas cortas de 2-5 meses -sequías breves-
(A. alba, P. sylvestris) o de 12-15 meses -sequías largas- (P. halepensis). 
Figura 3. En el año 2012 la intensidad de la sequía fue muy acentuada du-
rante la época de crecimiento tal y como muestra el balance hídrico acumu-
lado (suma de las diferencias entre la precipitación y la evapotranspiración
potencial mensuales) para los tres sitios y especies de estudio considerando
años hidrológicos (octubre-septiembre) durante el periodo 1950-2012. Los
símbolos rojos corresponden al año hidrológico 2011-2012 y las líneas hori-
zontales continua y discontinua indican el valor medio del periodo y la media
menos 2,5 veces la desviación estándar, respectivamente.
Tabla 2. Correlaciones entre la frondosidad de la copa y diversas variables
de tamaño y vigor para las tres especies estudiadas (n = 38 árboles por es-
pecie). Entre paréntesis se muestra el nivel de probabilidad y en negrita se
indican las correlaciones significativas (p<0.05).
Especie
Diámetro 
a 1.3 m Altura
Edad 
a 1.3 m Muérdago
Longitud
de albura
Área 
de albura
A. alba
0.21
(0.55)
0.08
(0.64)
-0.02
(0.92)
-0.28
(0.87)
0.71
(0.001)
0.60
(0.001)
P. sylvestris
0.12
(0.37)
0.16
(0.31)
-0.26
(0.12) ---
0.28
(0.05)
0.10
(0.25)
P. halepensis
0.15
(0.22)
-0.08
(0.69)
0.43
(0.01)
-0.09
(0.90)
0.40
(0.009)
0.13
(0.52)Observamos que la frondosidad de la copa estaba relacionada
de manera positiva y significativa con la concentraci￳n de CNEs
en la albura, particularmente en el caso de los az￺cares solubles
(Fig. 8). Esta relaci￳n se encontraba para la albura muestreada en
primavera o en verano en el caso de P. halepensis y de A. alba, pero
dicha relaci￳n no fue significativa en las muestras primaverales de
P. sylvestris (Tabla 3, Fig. 8). Sin embargo, no encontramos ninguna
relaci￳n significativa entre la frondosidad de copa, ni tampoco con-
siderando el porcentaje de ramillas secas en el caso de P. sylvestris,
respecto a las variables qu￭micas medidas en las ac￭culas y s￳lo
cabe rese￱ar una relaci￳n negativa entre la frondosidad y la concen-
traci￳n de az￺cares solubles en las ac￭culas del 2011 en P. sylvestris
(rs = -0.26; p = 0.10).
Discusión
Los datos presentados muestran procesos diversos de decai-
miento en las tres especies comparadas y alg￺n patr￳n com￺n. La
sequ￭a extrema del a￱o 2012 contribuy￳ al descenso de la frondo-
sidad y al cese del crecimiento secundario en muchos de los indi-
viduos estudiados. Estos cambios aparecieron vinculados con la
progresiva producci￳n de menos albura y posiblemente dicha al-
bura mostr￳ un menor grado de hidrataci￳n. 
En relaci￳n con nuestra hip￳tesis inicial, los datos de creci-
miento secundario indican que el proceso de decaimiento podr￭a
ser reciente aunque progresivo y remontarse al menos 10 a￱os
antes en A. alba y P. halepensis, las dos especies en las que los
individuos menos frondosos en la actualidad respondieron en el
pasado m￡s vigorosamente a condiciones clim￡ticas benignas en
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Figura 6. Las tendencias a largo plazo del incremento de área basimétrica
corresponden a declives de crecimiento que pueden durar una década (A.
alba, P. halepensis) o son más puntuales (P. sylvestris). Se muestran los
valores medios del incremento de área basimétrica de todos los árboles
muestreados y un ajuste logístico sencillo a esta curva media. Las líneas
inferiores indican el número de árboles medidos cada año (eje derecho de
ordenadas). Las barras de error corresponden al error estándar. 
Figura 5. La defoliación de la copa expresaba la pérdida o el cese de creci-
miento radial ya que la fracción de copa verde (frondosidad) estaba relacio-
nada con el año de formación del anillo de crecimiento más reciente. Esta
relación fue especialmente importante en P. halepensis.
Figura 7. Los árboles muy defoliados (frondosidad inferior al 50%) mues-
tran patrones diversos de crecimiento en cada especie. Se muestran las
curvas individuales de incremento de área basimétrica para árboles con
frondosidad de la copa inferior (líneas negras) o superior (líneas grises) al
50%. Sólo se representaron los árboles con frondosidad inferior al 50% y
sin crecimiento en el año de muestreo, lo que podría indicar un proceso de
mortalidad incipiente.cuanto a producci￳n de madera. Sin embargo, los individuos defo-
liados de P. halepensis han sido capaces de sobrevivir en condi-
ciones semi￡ridas sin formar anillos de crecimiento mientras que
en el caso del abetar bajo condiciones mucho m￡s h￺medas la ma-
yor￭a de los ￡rboles sin crecimiento secundario podr￭an conside-
rarse muertos desde el punto de vista de la xilog￩nesis. Esta
diferencia indica la dificultad de usar la ausencia de crecimiento ra-
dial como indicador de muerte en el caso del pino carrasco y en
otras especies le￱osas sometidas a niveles de d￩ficit h￭drico ele-
vados y posiblemente adaptadas a este estr￩s clim￡tico (Wilmking
et al. 2012). Por el contrario, dicha distinci￳n sugiere la utilidad de
variables relacionadas con la baja actividad del c￡mbium, como el
cese de producci￳n de anillos, para definir la muerte del ￡rbol en el
caso del abeto y en otras especies o poblaciones de ￡rboles no so-
metidas a niveles muy elevados de d￩ficit h￭drico. Por otro lado, la
p￩rdida de frondosidad parece tener un componente ontogen￩tico
en el caso de la poblaci￳n de P. halepensis mientras que en las
otras especies edad y defoliaci￳n no est￡n relacionadas. En P.
sylvestris, el decaimiento podr￭a calificarse como m￡s “puntual” en
respuesta  a  sequ￭as  extremas  aunque  m￡s  prolongado  en  el
tiempo ya que los individuos en decaimiento muestran menores
tasas de crecimiento que los de mejor vigor durante casi todo el
siglo pasado, lo que explicar￭a la relaci￳n negativa entre frondosi-
dad y crecimiento medio. Estos patrones de crecimiento contrasta-
dos entre especies sugerir￭an procesos de decaimiento controlados
por factores clim￡ticos de estr￩s diferentes (comp￡rense las Fig. 4
y 6), m￡s vinculados al aumento de las temperaturas (p. ej. A. alba),
o a interacciones entre dicho calentamiento y periodos escalonados
de sequ￭a acentuada (p. ej. P. halepensis) o a episodios recurrentes
de sequ￭as extremas (p. ej. P. sylvestris). 
En este sentido es rese￱able la ausencia de relaciones entre la
frondosidad y la concentraci￳n de CNEs en las hojas j￳venes,
donde se acumulan la mayor parte de las reservas m￳viles de car-
bono. Este resultado concuerda con el hecho de que las con￭feras
perennifolias sean capaces de restaurar r￡pidamente sus reservas
de CNEs tras defoliaciones intensas (Li et al. 2002). Por tanto,
nuestros datos no apoyan un agotamiento de reservas de carbono
a corto plazo como consecuencia de la sequ￭a o de la defoliaci￳n
tal y como otros autores han evidenciado en P. sylvestris (Gruber
et al. 2012). No obstante, las relaciones positivas entre la frondosi-
dad de la copa y la concentraci￳n de az￺cares solubles en la al-
bura, que es un reservorio minoritario en cuanto a contenido total
de CNEs en comparaci￳n con las ac￭culas j￳venes, s￭ podr￭an
apuntar hacia una disminuci￳n a medio plazo de las reservas de
carbono depositadas en el xilema del tronco como consecuencia
de la defoliaci￳n y en relaci￳n al descenso de crecimiento radial
(Galiano et al. 2011). No obstante, no pueden descartarse otras ex-
plicaciones como la movilizaci￳n de estos az￺cares para ser usa-
dos  como  osmolitos  en  respuesta  a  la  sequ￭a  o  bien  ser
consumidos en la respiraci￳n. 
Nuestros datos sugieren por lo tanto respuestas funcionales a
corto, medio y largo plazo lo que podr￭a explicar que los ￡rboles
m￡s defoliados tiendan a presentar mayor persistencia temporal en
su crecimiento y menor concentraci￳n de az￺cares solubles en la
albura. Desconocemos hasta qu￩ punto est￡n relacionadas ambos
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Figura 8. La frondosidad de la copa refleja la concentración de azúcares
solubles de la albura del tronco. Se muestran las relaciones entre frondosi-
dad (fracción de copa verde) y concentración de azúcares solubles de la al-
bura medida en primavera (símbolos y líneas azules) o verano (símbolos y
líneas rojos). Los ajustes lineales se muestran a modo orientativo. 
Figura 9. La mortalidad selectiva de las especies de árboles más vulnerables
frente a la sequía está favoreciendo su sustitución por otras más resistentes
lo que puede anunciar cambios futuros en la composición de los bosques.
Por ejemplo, en el Vedado de Peñaflor la mortalidad de pino carrasco (Pinus
halepensis) podría favorecer su reemplazamiento en algunas zonas por sa-
bina albar (Juniperus thurifera; flecha azul) que hasta hoy formaba una po-
blación relicta de pocos individuos. Un proceso similar de sustitución de la
especie dominante inducida por la sequía se observa en la población en de-
clive de pino albar estudiada cerca de Teruel donde el pino laricio (P. nigra
subsp. salzmannii) coexiste con el pino albar. 
Primavera Verano
Especie Azúcares
solubles Almidón Azúcares
totales
Azúcares
solubles Almidón Azúcares
totales
A. alba
0.40
(0.007)
0.41
(0.006)
0.45
(0.002)
0.53
(<0.001)
0.33 
(0.05)
0.54
(<0.001)
P. sylvestris
0.21 
(0.24)
0.04 
(0.73)
0.07 
(0.50)
0.51
(<0.001)
0.05 
(0.75)
0.24 
0.14)
P. halepensis
0.64
(<0.001)
0.49 
(0.02)
0.60
(<0.001)
0.54
(<0.001)
0.40
(0.02)
0.61
(0.001)
Tabla 3. Correlaciones entre la frondosidad de la copa y las concentracio-
nes de carbohidratos no estructurales en la albura del tronco muestreada
en primavera y verano para las tres especies estudiadas. El resto de co-
mentarios son como en la Tabla 2. patrones en los procesos de decaimiento ya que, por lo que sabe-
mos, no hab￭an sido descritos hasta la fecha. En Fagus sylvatica
se ha descrito un mayor descenso de CNEs en la albura de ￡rboles
en decaimiento que en aquella de individuos vigorosos lo que su-
giere que las reservas de carbono podr￭an agotarse en la albura
m￡s interna de ￡rboles m￡s deca￭dos (G￩rard y Br￩da 2012). Esta
sugerencia indicar￭a la necesidad de indicadores m￡s fiables de la
disponibilidad a largo plazo de carbono y de la capacidad de trans-
ferencia radial de CNEs. A￺n no entendemos c￳mo las reservas de
carbono m￳vil en la albura determinan la resiliencia y la respuesta
post-decaimiento de los ￡rboles durante episodios clim￡ticamente
desfavorables como las sequ￭as que causan descensos de creci-
miento claramente relacionados con la disponibilidad h￭drica y pro-
mueven la p￩rdida acusada de follaje. Esperamos que nuestros
resultados contribuyan al debate entre las hip￳tesis mecanicistas
que explican el decaimiento basadas en las limitaciones por car-
bono. Proponemos centrar estudios futuros en el crecimiento se-
cundario (ver Candel-P￩rez et al. 2012) como indicador de la
capacidad de recuperaci￳n a medio y largo plazo (resiliencia) tras
decaimientos inducidos por sequ￭a (Lloret et al. 2011, Lloret 2012).
El estudio retrospectivo del crecimiento y vigor de los ￡rboles de-
ber￭a complementarse con seguimientos que consideren su capa-
cidad de recuperaci￳n a distintas escalas temporales. El a￱o 2012
constituye un experimento natural ideal en el nordeste ib￩rico ya
que las abundantes precipitaciones recogidas a partir de octubre
en los tres bosques estudiados permitir￡n restaurar las reservas
h￭dricas del suelo y examinar la capacidad de recuperaci￳n y rehi-
drataci￳n de los ￡rboles. Este seguimiento deber￭a completarse con
estudios a nivel de comunidad que caractericen los cambios en la
composici￳n de estos bosques (Fig. 9). Se deber￭a tratar de deter-
minar si existir￡ un cambio en la comunidad, a qu￩ escala espacial
se producir￡ (rodal, bosque, paisaje) (Rigling et al. 2012) y si dicho
cambio ser￡ excepcional dentro de la intensa modificaci￳n que
est￡n experimentando los bosques ib￩ricos como consecuencia de
los cambios radicales en su uso y gesti￳n de las ￺ltimas cinco d￩-
cadas. Es evidente que los cambios de uso y gesti￳n de los bos-
ques condicionan en gran medida c￳mo ￩stos responder￡n a los
cambios de clima (Linares et al. 2012; S￡nchez-Salguero et al.
2012). En ￺ltima instancia se trata de determinar hasta qu￩ punto
son las comunidades, las especies o los individuos vulnerables o
no al cambio clim￡tico y d￳nde y cu￡les lo son m￡s o menos.
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